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Насекомые-филлофаги играют большую роль в жизни лесных экосистем. 
В XX веке уже были сформированы представления о тесных связях между 
насекомыми-филлофагами и лесом в целом, но изучение этих связей было 
направлено только для решения хозяйственных проблем, а именно: для 
предотвращения распространения так называемых «вредителей леса» во 
избежание потерь древесины (Воронцов, 1969, Уткина 2012). 
В настоящее время все большее внимание уделяется изучению 
насекомых-филлофагов как неотъемлемой части лесных биогеоценозов, однако 
даже сейчас большинство работ посвящено прогнозированию массовых 
вспышек насекомых и негативных последствий их деятельности, вместе с этим 
разрабатываются новейшие модели и методы учета насекомых. Также большое 
внимание уделяется филлофагам, употребляющим хвою, так как в лесном 
хозяйстве ценность представляют хвойные породы деревьев. Таким образом, 
научная деятельность тесно связана с решением прикладных задач, но все еще 
мало что известно о «нормальной» активности насекомых-филлофагов (Wolf, 
2008). На данный момент времени заложен хороший фундамент для изучения 
насекомых-дефолиантов как компонентов, положительно влияющих на рост и 
продуктивность лесных экосистем.  
Существуют работы, посвященные изучению активности насекомых в 
зоне тундры (Богачева, 1997), в аркто-бореальной зоне (Wolf, 2008), в зоне 
бореальных лесов (Schowalter, 1986),  но недостаточно изучена роль насекомых 
в горных экосистемах, которые характеризуются высотным зонированием. Для 
лесов гор южной Сибири изучены группы насекомых-дефолиантов основных 
лесообразующих хвойных пород (Поликарпов, 1986), но нет характеристики 
энтомокомплексов лиственных деревьев, формирующих подпологовую среду, в 
том числе и ивы козьей. Тем не менее, именно группировки лиственных пород 
наиболее чутко реагируют на изменения условий местообитаний, что может 
быть использовано для мониторинга состояния сообществ. Это особенно 
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актуально для охраняемых территорий парка «Ергаки», в условиях активного 
хозяйственного освоения района исследования.  
Цель данного исследования: характеристика параметров активности 
насекомых-филлофагов ивы козьей в высотно-поясном градиенте северного 
макросклона Западного Саяна. 
Задачи:  
 Характеристика структуры энтомогруппировок филлофагов ивы 
козьей по нанесенным ими повреждениям; 
 Оценка поврежденности и уровня изъятия листовой массы 
фоновыми группировками филлофагов; 
 Сравнение активности насекомых-филлофагов в коренных и 
нарушенных сообществах; 
 Характеристика главных компонент вариабельности условий 
местообитаний и показателей активности филлофагов; 




1. Обзор литературы 
 
1.1. Насекомые как компоненты лесных экосистем 
 
Насекомые – важнейшие компоненты лесных экосистем, они являются 
частью устойчивого биогеоценоза, сложившегося в процессе длительной 
эволюции, и их участие в жизни леса не только не наносит вреда, но и 
способствует более быстрому возобновлению нарушенных стихийными 
бедствиями или антропогенными воздействиями участков леса (Воронцов, 
1978). Насекомые поддерживают естественный отбор в лесных экосистемах, 
развиваясь на больных и ослабленных деревьях, что способствует росту и 
развитию здоровых растений (Бахвалов, 2010). 
По характеру питания насекомые делятся на несколько экологических 
групп. К фитофагам относятся исключительно травоядные насекомые, 
зоофаги составляют группу хищников и паразитов, сапрофаги питаются 
гниющими остатками, некрофаги – трупами животных, детритофаги – 
разлагают детрит, копрофаги питаются пометом других животных. 
Фитофагов в свою очередь делят на несколько групп в соответствии с 
потребляемой в пищу частью растения. Такие группы насекомых 
специализируются на определенных органах: капрофаги потребляют плоды, 
ксилофаги - древесину, ризофаги - корни, филлофаги – листья (Бей-Биенко, 
1980). 
Разнообразие видов насекомых-филлофагов и специфики их питания 
привело к возникновению различных типов повреждений (Бей-Биенко, 1980, 
Яхонтов, 1964): 
 Грубое объедание листьев насекомыми-филлофагами с грызущим 
типом ротового аппарата (гусеницы бабочек, саранчовые, ложногусеницы 
пилильщиков, некоторых жуков); 
 Выборочное объедание листьев, то есть частичное использование 
субстрата в пищу. Примерами такого типа повреждения могут быть: 
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дырчатое и окошчатое прогрызание листа (листоеды, гусеницы совок), 
скелетирование – выедание мягкой ткани листа, нетронутыми остаются 
только жилки (личинки листоедов, мелкие гусеницы бабочек и 
ложногусеницы пилильщиков), краевые погрызы (крупные гусеницы 
бабочек); 
 Минирование – образование ходов в листовой пластинке 
живущей в ней личинкой, которая выедает мякоть листа между двумя слоями 
эпидермиса (личинки некоторых мух, гусеницы бабочек); 
 Уколы – пятна на листе в результате изменения зеленой окраски 
на бурую, желтую и др., которые оставляют насекомые с сосущим типом 
ротового аппарата  (тли, клопы, трипсы); 
 Скручивание листьев в трубочку (жуки-трубковерты, личинки 
бабочек-листоверток).  
По мере изучения насекомых-филлофагов и защиты лесных 
насаждений от их воздействия особое внимание уделяется изучению роли 
филлофагов как необходимых элементов лесных экосистем, участвующих в 
круговороте вещества и энергии, а также как главных компонентов 
сукцессионных процессов. Массовые вспышки насекомых и их 
разрушительное воздействие на растительность хорошо изучены. Тем не 
менее, мало что известно о фоновых повреждениях насекомыми и их 
значении для растительности (Wolf, 2008). Насекомые-филлофаги играют 
важнейшую роль в процессах возобновления лесных экосистем, значительно 
их ускоряя. Они перерабатывают и уничтожают больные и ослабленные 
растения, возвращая органические вещества в почву и обогащая ее. На 
обогащенной почве вырастают  более устойчивые и здоровые породы 
деревьев. Таким образом, насекомые-филлофаги являются неотъемлемым 
компонентом лесных экосистем, они выполняют важнейшую санитарную 
функцию по уничтожению нежизнеспособных особей и способствуют 
самоизреживанию древостоев (Мозолевская, 2004; Бахвалов, 2010). 
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Наиболее актуальная сторона исследований в лесной энтомологии - это 
изучение роли насекомых-филлофагов в лесных экосистемах. Довольно 
часто, с точки зрения человека, воздействие филлофагов на растение несет за 
собой негативные последствия вплоть до уничтожения кормового растения, а 
иногда и целых лесных массивов. За способность насекомых-филлофагов 
наносить ущерб экосистемам, их традиционно называют вредителями. 
Однако в настоящее время такой подход не является правильным, так как 
известно, что насекомые-филлофаги – неотъемлемые компоненты лесных 
биогеоценозов, тесно связанные с кормовым растением и с десятками других 
организмов, такое сложное строение биогеоценоза обеспечивает его 
стабильность (Уткин, 2008; Уткина, 2012).  
Одним из важных направлений в исследовании взаимоотношений 
насекомых с кормовыми растениями является совершенствование методов 
оценки активности растительноядных насекомых, их участия в жизни 
биогеоценоза. Существует огромное количество методов учета насекомых-
филлофагов, которые включают в себя непосредственный сбор насекомых, 
учет повреждений листвы, а также поврежденной биомассы. Одним из 
параметров, которые используются для оценки ущерба, наносимого 
насекомыми лесному биоценозу, является площадь листовой пластинки. 
Оценка площади пластинки листа позволяет охарактеризовать наличие и 
интенсивность повреждения, нанесенного растению (грибами, насекомыми) 
не только в абсолютных, но и в относительных величинах, что раскрывает  
масштаб воздействия на кормовое растение и фитоценоз в целом.  
Основные показатели воздействия, используемые в данном 
направлении: изъятие и освоение. Изъятие листовой поверхности 
представляет собой отчуждаемую филлофагами площадь листьев, 
выраженную в процентах от общей листовой поверхности. Освоение – это 
процент поврежденных листьев от их общего числа. Данный показатель 
является довольно простым и не дает точную картину поврежденности, но 
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позволяет охарактеризовать различия заселения филлофагов в различных 
биотопах. (Богачева, 1997). 
 Каждый из приведенных параметров показывает изменения динамики 
численности насекомых-филлофагов в лесных экосистемах в зависимости от 
различных факторов среды. 
 
1.2. Факторы динамики численности филлофагов 
 
Климат играет важнейшую роль в лесных биогеоценозах, оказывая свое 
влияние на каждый складывающий его компонент, в том числе и на 
насекомых-филлофагов. Основными факторами, слагающими климат, 
являются освещенность, температура и влажность.  
Воздействие света на насекомых разнообразно. Постоянное яркое 
освещение отрицательно сказывается на жизнеспособности насекомых. 
Насекомые не могут летать, если не различают окружающие их предметы, 
поэтому снижение освещенности является основным фактором для 
прекращения полета дневных насекомых. У каждого вида насекомого есть 
предпочитаемая освещенность, которая зависит от образа жизни самого 
насекомого, времени суток и сезона. 
Выделяют две группы насекомых по отношению к освещенности: 
светолюбы и светофобы. Благодаря этому условному разделению, насекомые 
заселяют различные биотопы. Например, светолюбы предпочтительно 
охватывают лесостепные зоны, луга, участки зарастания после 
антропогенного воздействия (вырубки, гари). Светофобы, в отличие от 
предыдущей группы, заселяют лесные чащи. Отыскивая место с 
определенным уровнем  освещенности, насекомое находит наиболее 
благоприятное для себя сочетание условий(Чернышев, 1996). 
Температура – основной экологический фактор, влияющий на 
продолжительность развития насекомых, определяющий их активность в 
разных местообитаниях.  
9 
 
Температурный оптимум, так же как и световой, уникален для каждого 
вида насекомого и зависит от его образа жизни. Насекомые, летающие летом 
не устойчивы к понижению температуры, в отличие от ранневесенних и 
осенних видов. Насекомые, обитающие в таежной или в тундровой зоне, 
более устойчивы к низким температурам, чем те, что предпочитают 
подтаежную или лесостепную природные зоны. На различные экологические 
группы насекомых-филлофагов лесных экосистем изменение температуры 
влияет не одинаково. Мезофилы остро реагируют на повышение 
температуры, при этом активность насекомых падает, останавливается рост 
популяции. Термофилы переносят повышение температуры иначе: 
активность этой группы филлофагов увеличивается. Понижение температуры 
отражается на численности термофилов: их популяция разреживается. 
Насекомые-психрофилы, в отличие от двух предыдущих групп, активны при 
относительно низких температурах. 
Влажность воздуха оказывает огромное влияние на состояние 
насекомых со слабо склеротизированными покровами. Так, для 
гигрофильных видов, чем больше влажность воздуха, тем дольше 
сохраняется влага в теле насекомого.  Особо важно это для довольно мелких 
насекомых, так как маленький размер тела – это ключ для быстрого 
высыхания. Большинство обитателей крон деревьев приспособлены к 
среднему уровню влажности, являясь мезофилами. Повышенная влажность, 
как правило, воздействует на насекомых губительно, при этом смертность 
увеличивается из-за энтомопатогенных грибов. Многие насекомые, 
населяющие открытые и остепненные местообитания имеют адаптации к 
ксерофильным условиям среды, при этом имаго обладают плотными 
покровами, а личинки обитают в укрытиях из сплетенных листьев, либо в 
тканях листа (Чернышев, 1996). В целом, влажность воздуха – важнейший 
фактор, влияющий на поведение насекомых. Численность насекомых 
возрастает в ряду: избыточно влажные, умеренно влажные, недостаточно 
влажные местообитания (Поликарпов, 1986). 
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Выше изложенные климатические параметры во многом зависят от 
состава и строения растительного сообщества. Климат определенного 
фитоценоза называют фитоклиматом. Специфичность лесного фитоклимата 
зависит главным образом от сомкнутости и ярусности древостоя: чем выше 
сомкнутость и густота растительности, тем специфичнее фитоклимат. 
Особенные черты фитоклимата леса: среднегодовая температура в 
сомкнутом лесу ниже, чем на открытом пространстве; летом в лесу холоднее, 
чем на соседнем лугу, зимой, наоборот, теплее; лес может сглаживать 
дневные и сезонные колебания температуры(Сукачев, 1928).  
В темнохвойном лесу под основной полог практически не проникает 
солнечный свет, воздух в таком лесу безветренный и влажный. Вследствие 
уменьшенного освещения, летом почва в лесу холоднее, а зимой теплее, чем 
на соседней вырубке. Снег в темнохвойном лесу ложится ровным слоем, не 
сносится ветром, тает значительно медленнее, чем на открытом 
пространстве, так как лес в значительной мере задерживает проникновение в 
него теплого воздуха. Повышенная влажность и пониженная температура 
воздуха в лесу и над ним приводят к увеличению количества осадков на 
занимаемой лесом территории (Сукачев, 1928, Ярошенко, 1969). Особые 
температурные условия создаются также на поверхности лесных растений, 
так как дерево может нагреваться и становится теплее окружающего воздуха 
на несколько градусов (Чернышев,1996). 
В сравнении с хвойным лесом, в мелколиственном лесу (осинник, 
березняк), освещенность выше вследствие более разреженного основного 
полога леса. Из-за сезонной периодичности листопадных лесов, колебания 
температур не сглажены, влага не задерживается, а богатая органическими 
веществами подстилка быстро разлагается. Мелколиственный лес занимает 
среднюю позицию между хвойными лесами и открытыми участками 





1.3. Климат горных лесов как местообитания филлофагов 
 
В горных экосистемах на насекомых-филлофагов влияет не только 
фитоклимат определенного типа леса, а также расположение его в высотном 
градиенте. Для каждого высотного пояса характерен определенный набор 
типов леса, таким образом, слагаются высотно-поясные комплексы (ВПК). 
Для северной части Западного Саяна выделены три лесных пояса: 
 Черневой ВПК занимает высоты 350-500 м н.у.м., где 
преобладают смешанные вторичные леса из пихты, березы и осины; 
 Таежно-черневой ВПК на высотах 500-900 м н.у.м., где 
преобладают кедрово-пихтовые леса папоротниковых серий; 
 Горно-таежный ВПК простирается на 900-1500 м н.у.м., где 
преобладают пихтовые леса с незначительной примесью кедровников с 
мохово-лишайниковым напочвенным покровом (Смагин и др., 1980). 
Особенности состава травянистого яруса фитоценозов позволяют 
охарактеризовать положение сообщества в градиенте теплообеспеченности и 
условий увлажнения местообитаний (Рисунок 1). Соотношение температуры 
и влажности имеет существенное значение для формирования динамики 




Районы: А – избыточно влажные, Б – влажные, В – умеренно влажные, Г – 
недостаточно влажные. Границы: 1 – реально встречающихся значений индекса сухости 
и радиационного баланса, 2 – поясов, 3 – подпоясов. Цветом выделены группы типов 
леса, где расположены пробные площади естественных сообществ: щитовниково-
вейниково-зеленомошные (пихтарники пл. № 15-16);(широкотравно)-крупнотравно-
папоротниковые (пихтарники пл. № 1-3, 12, 14, кедровники пл. № 6, 8, 11, 13, осинник 
пл. № 7, соснякипл. № 9-10); орляково-осочковые (сосняки пл.№ 4-5). 
Рисунок 1 - Климатическая ординация основных серий типов леса 
Западного Саяна (Поликарпов, 1986).  
 
В предгорной полосе Западного Саяна на высоте 400-600 м н. у. м. 
широко распространены типы леса орляково-осочковой группы. Орляково-
осочковые сосняки располагаются в наиболее теплом и сухом климатопе. 
Данный тип леса распространен в черневом ВПК на высоте 400-600 м н.у.м. 
предпочтительно на склонах световых экспозиций. Подлесок выражен слабо, 
либо отсутствует. В травяно-кустарничковом ярусе доминирует осочка 
большехвостая, спирея дубровколистная и средняя, основной фон составляет 
орляк. Помимо доминирующих растений, встречается около 30 видов 
13 
 
разнотравья: костяника, чина Фролова, подмаренник Крылова и др. мохово-
лишайниковый ярус не выражен (Смагин и др., 1980).. Распространение 
сосняков орляково-осочковых связано с наиболее теплыми и сухими 
климатопами (Поликарпов, 1986). 
Крупнотравно-широкотравно-папоротниковые осинники 
распространены в черневом ВПК на высоте 400-500 м н.у.м. на склонах 
световых экспозиций, в теплом но более влажном климатопе. Подлесок 
выражен слабо и представлен ивой козьей, черемухой, красной смородиной и 
спиреей дубровколистной. Травянистый ярус сомкнут на 100%, фон дают 
борец высокий, дудник, аконит,  орляк, осочка большехвостая. Мохово-
лишайниковый ярус не развит (Смагин и др., 1980). 
Крупнотравно-широкотравно-папоротниковые кедровники широко 
распространены в таежно-черневом ВПК и располагаются на высоте 400-600 
м н.у.м. Вместе с пихтарниками относятся к избыточно влажной серии типов 
леса, характеризуются более прохладными условиями. Подлесок представлен 
черемухой, рябиной, калиной и спиреей дубровколистной. Основной фон 
травяно-кустарничкового яруса составляют крупные папоротники (орляк, 
кочедыжник женский, страусник, щитовник игольчатый), выражена синузия 
неморального широкотравья, в составе которого бруннера сибирская, 
ясменник душистый, сныть обыкновенная, бетреница байкальская и др.  
Мохово-лишайниковый ярус слабо развит (Смагин и др., 1980).. 
Пихтарники страусниковые также относятся к крупнотравно-
широкотравно-папоротниковой серии типов леса и характеризуется наиболее 
высокой увлажненностью. Располагается этот тип леса на шлейфах склонов, 
в ложбинах и долинах рек на высоте 400-900 м н.у.м. Подлесок представлен 
черемухой, черной и красной смородиной. Основной фон травяно-
кустарничкового яруса образует страусник с примесью борца высокого, 
осота разнолистного и бруннеры сибирской. Мохово-лишайниковый ярус не 
развит (Смагин, 1980; Поликарпов, 1986). 
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В болеепрохладных местообитаниях возрастает роль зеленых мхов и 
широкое распространение получает щитовниково-зеленомошная группа 
типов леса (Поликарпов, 1986). На склонах северной экспозиции на высоте 
от 1000 м н. у. м. самым распространенным типом леса является пихтарник 
щитовниково-зеленомошный (Назимова, 1963). В данном типе леса 
кустарниковый ярус крайне разреженный, его проективная сомкнутость 
составляет 0,1-0,3. Преобладающими видами в подлеске являются рябина, 
жимолость алтайская, ольховник. Густота и высота подлеска 
увеличиваютсяна участках с наименьшей сомкнутостью древостоя. 
Травянистый покров представлен приблизительно 20 видами, доминантами  
выступают щитовник игольчатый и австрийский, кочедыжник женский 
(Смагин и др., 1980). К участкам, где отсутствуют папоротники, приурочены 
такие бореальные виды, как майник, кислица, линнея, плаун годичный. 
Зеленые мхи образуют хорошо развитый покров (60-80%), особенно на 
участках с разреженным ярусом щитовника (Назимова, 1963).  
Вместе с увеличением благоприятности климата от вершины к 
предгорьям увеличивается разнообразие флоры и фауны, в том числе и 
насекомых-филлофагов. Особенно это проявляется для специализированных 
потребителей лиственных пород, поскольку в выше расположенных поясах 
лиственные породы уже не формируют крупные массивы, а распространены 
преимущественно на нарушенных участках коренных древостоев. 
Распространение ивы козьей – не исключение из этого правила. В горных 
лесах Западного Саяна данная порода встречается в естественных 
сообществах и на участках возобновления черневого ВПК повсеместно, а в 
таежно-черневом и горно-таежном ВПК занимает по большей части вырубки 
и гари, в составе подлеска встречается редко. Биологическая активность 
насекомых также увеличивается с ростом засушливости климата, то есть в 
холодном и влажном лесу насекомые-дефолианты будут встречаться реже, 
чем в теплом и сухом. Поэтому численность филлофагов наиболее высока в 
черневом ВПК, где климат достаточно теплый, а на освещенных склонах и 
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участках с разреженным древостоем более сухой, что еще более 
благоприятно для них.  
Таким образом, складывается определенный градиент влажности 
различных типов леса, с уменьшением данного параметра в ряду: пихтарники 
щитовниково-вейниково-зеленомошные, пихтарники, кедровники, осинники 
и сосняки крупнотравно-широкотравно-папоротниковые, сосняки орляково-
осочковые. Прогреваемость данных местообитаний обратно 
пропорциональна влажности: наиболее теплый тип леса – сосняк, холодный – 
пихтарник (Поликарпов, 1986).  
В горно-таежном ВПК влажность лесов увеличивается, а 
прогреваемость снижается, эти факторы являются лимитирующими для 
насекомых. В пределах горно-таежного пояса следует ожидать увеличения 
активности филлофагов в наиболее прогреваемых участках – на вырубках, 
гарях, где отсутствует верхний древесный ярус.  
Таким образом, для лесных сообществ бореальной зоны можно 
выделить два основных климатических вектора изменения активности 
фоновых филлофагов: с уменьшением сомкнутости древостоев активность 
увеличивается (Воронцов, 1978, Яновский, 1999); с увеличением высоты 
местообитания активность энтомогруппировок снижается (Яновский, 1999, 
Wolf, 2008). 
 
1.4. Защитные механизмы растений 
 
Насекомые тесно связаны с кормовым растением, так как являются 
основными потребителями его фитомассы, а также опылителями. 
Насекомые-фитофаги специализированы по питанию на различных участках 
кормового растения, поэтому объедание отдельных частей обычно не 
приводит к его гибели. Однако после интенсивного повреждения растение 
ослабевает и снижает защитные барьеры, тем самым усугубляя объедание 
насекомыми (Чернышев, 1996). Различные породы деревьев обладают разной 
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устойчивостью к уничтожению фотосинтезирующего аппарата, но 
покрытосеменные легче переносят сплошное объедание, чем голосеменные, 
так как у первых большой запас углеводов. У голосеменных гибель часто 
наступает уже в результате однократного сплошного объедания хвои, при 
этом наименее устойчивыми среди них являются темнохвойные породы, а 
наиболее устойчивой – лиственница. Лиственные деревья обычно легко 
выдерживают однократное объедание (Мозолевская, 2004). 
В ходе эволюции растения приспособились к «соседству» насекомых и 
выработали механизмы по защите от них.  
Существует два основных механизма защиты растения от насекомых: 
энтоморезистентность и энтомотолерантность. Примером 
энтоморезистентности являются процессы, направленные на снижение 
повреждаемости растения: листья растений могут быть покрыты толстым 
слоем воска или густыми волосками, что препятствует поеданию и откладке 
яиц насекомыми, а также снижает качество пищи. Также растение способно 
выделять смолы, в которых насекомое застревает и погибает (Бахвалов, 2010; 
Чернышев, 1996). 
Энтомотолерантность – это компенсация листовой пластинки при 
дефолиации. Например, береза может перенести двукратное тотальное 
объедание, а дуб, напротив, обладает низкой толерантностью и может 
погибнуть после первого объедания филлофагами (Бахвалов, 2010).  
Существует мнение, что выбранная растением стратегия защиты 
зависит от условий местообитания.  Например, богатые условия среды 
благоприятны для растений с высокой конкурентоспособностью и скоростью 
роста, в таком местообитании растение легко восполняет ресурсы, 
утраченные при дефолиации. Но механическая и химическая защита в 
данных условиях не эффективна, поэтому такие растения становятся 
наиболее предпочитаемыми для насекомых-филлофагов, в отличие от 
энтоморезистентных видов.  
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Если же местообитание ограничивает потенциальный рост растения, то 
восполнять утраченные ресурсы становится не выгодно, более эффективной 
стратегией будет расход накопленных веществ на защитные реакции 
(Мозолевская, 2004). Повышенная жесткость листьев у резистентных видов 
значительно ограничивает их потребление насекомыми-филлофагами. 
Особенно чувствительны к кормовым растениям молодые личинки 
филлофагов со слабыми мандибулами, которые не способны прогрызть 
зрелые листья, и это приводит к деформации ротового аппарата и гибели 
насекомого. Таким образом, качество корма является биотическим фактором, 
влияющим на численность насекомых.  (Бахвалов, 2010). 
Ива козья является примером и энтоморезистентного вида, и 
энтомотолерантного, так как в зависимости от условий местообитания 
меняет стратегию защиты от насекомых-филлофагов. В условиях 
недостаточного прогревания и влажности, на щелочных почвах ива 
вырабатывает резистентные механизмы защиты, а именно: волоски на 
внутренней поверхности листа, которые препятствуют объеданию мякоти 
растения (Бахвалов, 2010). При благоприятных условиях, таких как 
умеренная влажность и температура воздуха, на кислых почвах, ива 
проявляет толерантные свойства, увеличивая темпы роста и осваивая новые 
местообитания. В таких условиях ива обладает высокой экологической 
пластичностью и жизнеспособностью, быстро распространяется и 
приспосабливается (Иванова, 2011). 
Таким образом, биотические факторы активности филлофагов и их 
влияния на кормовое растение определяются степенью благоприятности 
местообитания для растения: в оптимальных условиях антибиоз не выражен, 
а влияние компенсируется приростом; в неблагоприятных условиях 
проявляется антибиоз, а ущерб усиливается. 
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2. Район и методы исследования 
 
2.1. Общая характеристика района исследования 
 
Район исследования по геологическому строению однородный, 
слагается толщей кристаллических сланцев. Рельеф Западного Саяна 
сформировался за два основных этапа: каледонской и альпийской 
складчатости. Альпийская фаза вызвала новое поднятие Саян. Далее рельеф 
формировался эрозией многочисленных рек (обилие осадков способствует 
возникновению густой речной сети). По характеру рельефа описываемый 
район можно разделить на 3 части: низкогорную (350-500 м н.у.м.), 
среднегорную (500-1500 м н.у.м.) и высокогорную  (>1500 м н.у.м.) (Смагин, 
1980). 
Для Саянской области характерен восточносибирский тип климата с 
продолжительной зимой. Помимо этого, климат района складывается под 
воздействием местных условий, связанных с наличием горной системы 
Западных Саян. Наибольшее количество осадков несут западные северо-
западные ветры, поэтому северный макросклон Западного Саяна гораздо 
влажнее южного. 
 
2.2. Специфика горных лесов Западного Саяна 
 
В районе исследований можно отметить два основных типа леса: 
кедровник и пихтарник в соотношении 30% и 50% соответственно. Главная 
особенность темнохвойных лесов Западного Саяна – преобладание пихты. 
Это обуславливается благоприятными для произрастания этой породы 
климатическими условиями – достаточным количеством влаги и тепла. 
Пихта образует устойчивую примесь в кедровых лесах. Чистые кедровники 
встречаются крайне редко лишь небольшими участками, непригодными для 
произрастания пихты. Еще одна особенность данного района: развитый 
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многоярусный травянистый покров, представленный широкотравьем, 
крупнотравьем и папоротниками. Благодаря влажному климату, для лесов 




Рисунок 2 - Карта юга Красноярского края. Красной меткой обозначен район 
исследования (https://www.google.ru/maps) 
 
2.3. Описание пробных площадей 
 
В период с 2007 по 2015 гг. была произведена закладка 32 пробных 
площадей, представляющих основные типы леса в трех высотно-поясных 
комплексах (ВПК) – черневом, таежно-черневом и горно-таежном. Каждая 
площадь имеет свое название и номер в порядке увеличения высоты над 
уровнем моря. Описание площадей включает характеристику растительного 
сообщества: состав и сомкнутость древесно-кустарниковых ярусов и 
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проективное покрытие основных эколого-ценотических групп травянистых 
растений. 
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2015 ГТ 1200 10П 
Пихтарник щитовниково-
вейниково-зеленомошный 
*Высотно-поясные комплексы типов леса (ВПК): Ч – черневой; ТЧ – 
таежно-черневой; ГТ – горно-таежный. 
Пробная площадь №1 
Сомкнутость древостоя 90%. В составе древостоя доминирует пихта и 
береза, также встречаются сосна, осина и кедр. Сомкнутость подлеска 60%. В 
подлеске встречается ива козья, спирея, пихта. В травянистом ярусе 
доминируют папоротники (50%) и разнотравье(40%). Также отмечены 
широкотравье и крупнотравье. 
Пробная площадь №2 
Сомкнутость древостоя 55%. В древостое преобладает пихта с 
примесью березы и кедра. Основные элементы подлеска – черемуха, ива и 
калина. Среди кустарников отмечены спирея и смородина. В травянистом 
ярусе преобладают злаки, составляя около 80% выбранной площади. 
Особенностью данного сообщества являются папоротники, создающие 
отдельный подъярус, сомкнутый на 90%. 
Пробная площадь №3 
Сомкнутость древостоя – 55%, основной полог составляет пихта и 
береза, кедр в примеси. Сомкнутость подлеска – 20%, состоит из черемухи, 
ивы, калины, в кустарниковом ярусе – спирея. В травянистом ярусе 
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преобладают злаки и папоротники, встречаются единично элементы 
разнотравья, широкотравья и крупнотравья. 
Пробная площадь №4 
Сообщество расположено на склоне западной экспозиции. 
Преобладающая порода в древесном ярусе – сосна, превосходящая по 
количеству кедр, березу и осину. Сомкнутость древостоя – 60%. Сомкнутость 
подлеска – 60%, он представлен рябиной, ивой и черемухой. Кустарниковый 
ярус представлен спиреей (20%). В травянистом ярусе произрастают злаки 
(20%), крупнотравье (10%), разнотравье (30%) и орляк в собственном 
подъярусе (40%). 
Пробная площадь №5 
Сомкнутость древостоя – 60%, он представлен сосной, кедром, березой 
и осиной. Сомкнутость подлеска – 70%, он представлен рябиной, ивой, 
черемухой и подростом березы. В кустарниковом ярусе - спирея (30%). В 
травянистом ярусе преобладают злаки (75%) и орляк (50%), встречаются 
крупнотравье (5%), разнотравье (10%). 
Пробная площадь № 6  
Преобладающая порода в древесном ярусе – кедр, в три раза 
превышающий количество пихты и осины. Сомкнутость древостоя - 65%. 
Сомкнутость подлеска – 60-70%, он представлен подростом пихты, 
черемухой и рябиной в примерно равных соотношениях. Кустарниковый 
ярус развит слабо, на выбранной территории произрастает только бузина. В 
травянистом ярусе выражен папоротниковый подъярус, состоящий из 
страусника и кочедыжника (40%). Так же на территории отмечены злаки 
(30%), крупнотравье (15%)и широкотравье (60%). Из-за высокой 
увлажненности 10%исследуемой площади покрыто мхом.  
Пробная площадь №7 
Осинник, в котором осина является коренной породой, не 
сменяющейся другой в течение какого-либо времени. Сомкнутость древостоя 
- 45%. На выбранном участке осина преобладает над пихтой в соотношении 
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14:1, другие виды деревьев не встречаются. Сомкнутость подлеска 
составляет 35%, большая часть его – подрост осины и черемуха (15%), 
меньшая – рябина и ива. Травянистый ярус представлен крупнотравьем и 
папоротниками. Также произрастают злаковые и широкотравье. 
Пробная площадь №8 
Сомкнутость древостоя – 75%, он представлен кедром и пихтой в 
равном соотношении, единично встречается береза. Сомкнутость подлеска – 
80%, в его состав входят черемуха (10%), рябина (5%), ива (1%), подрост 
березы (13%), пихты (20%) и кедра (10%). В травянистом ярусе преобладают 
папоротники (70%), крупнотравье (40%) и злаки (30%), встречаются 
широкотравье и разнотравье. 
Пробная площадь №9 
Сомкнутость древостоя – 30%, он представлен сосной, осиной и 
березой. Сомкнутость подлеска –20%, в состав входит ива козья (20%). В 
травянистом ярусе преобладает разнотравье (60%), широкотравье (30%), 
крупнотравье (40%) и папоротники (40%). 
Пробная площадь №10 
Сомкнутость древостоя – 30%, он представлен сосной, и, единично 
встречающимися, березой и осиной. Сомкнутость подлеска – 20%, которую 
составляет ива козья (20%). В травянистом ярусе преобладает разнотравье 
(60%), широкотравье (30%) и папоротники (40%), встречается крупнотравье 
(40%). 
Пробная площадь №11 
Сомкнутость древостоя - 30%. В составе древостоя – пихта, кедр и 
осина. Сомкнутость кустарникового яруса - 80%, он представлен черемухой 
(30%), ивой (20%), рябиной (15%), подростом пихты (40%). В травянистом 
ярусе преобладают папоротники (90%), единично встречаются злаки и  
широкотравье. Проективное покрытие мохового яруса - 20%. 
Пробная площадь №12 
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Сомкнутость основного полога – 30%, в составе древостоя – пихта, 
кедр и береза. Сомкнутость кустарникового яруса – 80%, он представлен 
ивой, рябиной, спиреей, подростом пихты. В травянистом ярусе 
доминирующими группами являются широкотравье (50%) и злаки (30%), 
также встречаются папоротники, крупнотравье и разнотравье. 
Пробная площадь №13 
Сомкнутость древесного яруса - 70%. В составе древостоя встречаются 
пихта, кедр и береза. Сомкнутость подлеска – 70%, он представлен  
черемухой и рябиной, единично встречается подрост пихты и кедра. 
Доминирующая группа в травостое - папоротники  (90%). В примеси 
отмечены широкотравные и разнотравные виды. Развит моховый покров, его 
проективное покрытие - 50%. 
Пробная площадь №14 
Сомкнутость древесного яруса – 30%, в его состав входят пихта, 
береза, осина и кедр в меньшей степени. Сомкнутость подлеска – 70%, он 
представлен черемухой, рябиной и ивой, а также подростом пихты и кедра. В 
травянистом ярусе доминирует крупнотравье (90%), также отмечены 
широкотравье и папоротники. Проективное покрытие мохового яруса - 20%. 
Пробная площадь №15 
Сомкнутость древесного яруса – 30%, в его состав входят пихта и кедр. 
Сомкнутость подлеска – 60%, он представлен ольхой и ивой в равном 
соотношении. В травянистом ярусе доминирует разнотравье (50%) и злаки 
(30%). Проективное покрытие мохового яруса - 80%. 
Пробная площадь №16 
Сомкнутость древесного яруса - 40%. Древостой полностью 
представлен пихтой. Сомкнутость подлеска – 90%, в его составе - подрост 
пихты (70%), встречаются черемуха, рябина, ива, подрост березы и кедра. В 
травянистом ярусе доминирует разнотравье (90%), отмечены злаки и 
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*Высотно-поясные комплексы типов леса (ВПК): Ч – черневой; ТЧ – 
таежно-черневой; ГТ – горно-таежный. 
Пробная площадь №17 
Сомкнутость древостоя – 30%, в его составе – сосна, кедр, пихта, 
береза и осина. Сомкнутость подлеска – 60%. В травостое доминируют 




Пробная площадь №18 
Древостой представлен березой и пихтой в примерно одинаковом 
соотношении, также отмечены осина и ива. Подлесок составляют осиновый 
подрост, ива и черемуха (преобладает). В кустарниковом ярусе - смородина. 
Травянистый ярус разнообразен: в большем количестве 
встречаютсякрупнотравье (60%) и широкотравье (65%), в меньшем - 
элементы разнотравья, папоротники и хвощ.  
Пробная площадь №19 
Сомкнутость кустарникового яруса – 70%, он представлен ивой, 
черемухой, подростом пихты и осины. В травянистом ярусе доминирующей 
группой являются папоротники (50%), крупнотравье(90%), встречаются 
злаки, элементы широкотравья и зазнотравья. 
Пробная площадь №20 
Основной полог отсутствует. Древостой представлен подростом пихты, 
осины и березы. Сомкнутость кустарникового яруса – 85%, состоит из ивы, 
черемухи, ольхи, спиреи также можно отметить обилие жимолости. 
Травянистый ярус представлен крупнотравьем(50%), злаками (30%), 
папоротниками (30%), широкотравьем (30%). 
Пробная площадь №21 
Основной полог отсутствует. Сомкнутость кустарникового яруса – 
85%. Он состоит из подроста осины, березы, пихты и кедра, а также ольхи, 
ивы, черемухи, спиреи, смородины, малины. Травянистый ярус представлен 
крупнотравьем(50%), злаками, папоротниками и широкотравьем в равных 
соотношениях. 
Пробная площадь №22 
Древостой представлен подростом пихты и березы. Сомкнутость 
подлеска – 70%, больше чем на половину состоит из ивы, оставшаяся часть – 
черемуха, калина и рябина. Кустарниковый ярус отсутствует. Травянистый 
ярус на 90% крупнотравный, так же есть элементы широкотравья, орляк 
занимает 50% территории.   
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Пробная площадь №23 
Основной полог отсутствует. Сомкнутость подлеска – 85%, в его 
составе – подрост пихты и березы, черемуха и ива, также встречается малина 
и смородина. Доминирующие группы травостоя – орляк (50%), злаки (70%) и 
крупнотравье (90%).  
Пробная площадь №24 
Основного полога нет, сомкнутость кустарникового яруса – 70%, его 
составляют ольха (20%), подрост березы (30%), а также подрост пихты, 
кедра, ива козья, черемуха, другие виды ив (30%). В травянистом ярусе 
доминируют широкотравье (70%) и папоротники (50%), встречаются злаки и 
элементы высокотравья.  
Пробные площади №25-27 
Доминирующая порода – пихта, на выбранной площади также 
отмечены кедр и береза. Сомкнутость подлеска – 80%. В большей части 
подлесок представлен черемухой, вменьшей – рябиной и подростом пихты. В 
кустарниковом ярусе произрастают смородина и спирея. Травянистый ярус 
разнообразен: в подъярусе высокотравья можно отметить страусник и 
кочедыжник (60%), злаки (40%) и крупнотравье (10%). Помимо этого хорошо 
развит подъярус широкотравья (40%).  
Пробная площадь №28 
Древесный ярус отсутствует. Подлесок представлен ивой, рябиной, 
подростом пихты и березы. В кустарниковом ярусе растет жимолость и 
смородина. Травянистый ярус разнообразен: злаки, папоротники, широко- и 
крупнотравье. Проективное покрытие мохового яруса - 80%. 
Пробная площадь №29 
Основной полог отсутствует. Сомкнутость подлеска – 70%, состоит из 
ивы, рябины, подроста березы и пихты. В травостое доминируют злаки 
(40%), встречаются папоротники, крупнотравье, широкотравье. Развит 
мохово-лишайниковый покров, его проективное покрытие составляет 80%.  
Пробная площадь №30 
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Сомкнутость древостоя – 15%, он представлен пихтой. Сомкнутость 
подлеска- 70%, в его состав входят ива, подрост березы, пихты и единично 
кедра. Травянистый ярус развит слабо, представлен злаками, элементами 
разно- и широкотравья. Максимально развит мохово-лишайниковый покров.    
Пробная площадь №31 
Сомкнутость древостоя – 10%, состоит из пихты (90%), березы и 
осины. Сомкнутость подлеска – 30%, он представлен ивой. В травостое 
доминируют злаки и крупнотравье (по 50%), также встречаются элементы 
разнотравья и широкотравья. Проективное покрытие мохового яруса - 20%. 
Пробная площадь №32 
Древостой отсутствует. Сомкнутость подлеска - 85%. Большая его 
часть представлена ивой (25%) и подростом пихты (10%). Подрост березы, 
кедра и рябина составляют примерно по 5-10% каждый. Кустарниковый ярус 
представлен жимолостью и малиной. Травянистый ярус состоит из  
крупнотравья, которое, образуя собственный подъярус, занимает90% 
исследуемой площади.  Папоротники в данном случае представлены в ярусе 
крупнотравья. 80% территории покрыто мхом. Еще одна особенность – 
черника, растущая на валежнике. 
 
2.4. Методы исследования 
 
Первым этапом проведения работ является выбор пробных площадей. 
В пределах ВПК были выбраны типичные для района исследования 
первичные сообщества (пихтарник, кедровник, сосняк, осинник), а также 
вторичные сообщества на начальных стадиях возобновления коренных пород 
(вырубка, гарь). В естественных сообществах выбирался участок, на котором 
произрастают характерные для определенного типа леса породы деревьев и 
кустарников. Для характеристики условий произрастания деревьев и 
местообитания филлофагов, проводилось геоботаническое описание пробной 
площади размером 10Х10. Для этого определялась сомкнутость крон и состав 
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древостоя, подлеска. Сомкнутость крон выражается в процентном 
соотношении: отсутствие деревьев первого яруса принималось за ноль, а 
полное смыкание крон за 100%. Состав древостоя определяется как доля вида 
в общем количестве деревьев в видимом радиусе (Феклистов, 2007). В 
травянистом ярусе основное внимание уделялось доминирующим видам 
растений. Выделялись основные эколого-ценотические группы 
растений(Назимова, 1963) и оценивалось их проективное покрытие в 
процентах  
Сбор листьев осуществлялся в июле 2014-2015 гг в пределах 
выбранных участков с деревьев и кустарников (не менее 90 листьев с 3-4 
деревьевкаждой породы). Для этого с разных сторон кроны выбирались 
нормальные модельные побеги (50 см), с которых снимались все листья 
(Kozlov, 2008). Листья подсушивали и гербаризовали, чтобы в дальнейшем 
оценить площадь повреждений.  
Высушенные листья, отобранные случайным образомв количестве 90 
штук с каждой площади, сканировали для получения электронных 
изображений. Проводили измерения площади листовой поверхности ивы и 
площади повреждений разного типа (погрыз и скелетирование). Данные 
измерения осуществляли в специализированном графическом редакторе 
Imagej в пикселях (O’neal, 2002). Измерения проводили в красном спектре 
изображения (с помощью функции Plot Profile), в котором повреждения 
контрастно отличались от целых тканей листа. Используя данные о 
количестве пикселей 255 оттенков изображения (функция Analisis / 
Hystogramm), оценили площадь светлого фона с повреждениями и темного 
листа. Каждый тип повреждений последовательно грубо закрашивался 
черным цветом. Площадь повреждения в пикселях определялась как разница 
между количеством пикселей светлого фона до закрашивания и количеством 




Для оценки точности метода измерения были получены эталонные 
значения площадей изображений 30 листьев, где каждый тип исследуемых 
повреждений на большом увеличении точно закрашивался отдельным 
цветом. Расчет площадей повреждений производился по количеству 
пикселей соответствующего цвета. При соотнесении полученных значений с 
эталоном, ошибка точности измерений составила 0,03 см2 (2% площади 
листа). 
Для того, чтобы перевести полученные данные в см2, измерили 
площадь сканирующей поверхности и отсканировали изображение в 
пикселях, используя полученные данные провели расчет (1 пиксель = 
0,000074 см2).  
В результате измерений были получены следующие показатели: 
площадь листа, площадь повреждений (погрызы, скелетирование) 
(Приложение В). Для площади листа и повреждений проводились 
описательные статистики, включающие средние, ошибки средних и 
коэффициент вариации.Далее рассчитывали показатели освоения и изъятия 
(Приложения А и С). Освоение рассчитывается как количества занятых 
насекомыми листьев из совокупности учтенных; изъятие – отчуждаемая 
филлофагами площадь листьев, выраженная в процентах (Богачева, 
1997).Изменения каждого из введенных показателей представлены на 
графиках. Обработкаданныхипостроениеграфиков 
проведеныспомощьюпрограммMicrosoftOfficeExcel 2010 иPAST 
(PAleontologicalSTatisticssoftwarepackageforeducationanddataanalysis). 
Используя данные, полученные при измерении параметров листа,для 
выделения основных факторов изменчивости активности филлофагов и 
условий местообитаний был проведен анализ главных компонент в 
программе STATISTICA 8.Основная задача анализа главных компонент - 
сокращение количества переменных с минимизацией потерь информации. 
Анализ главных компонент основан на отыскании собственных чисел и 
соответствующих собственных векторов матрицы коэффициентов 
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корреляции между исходными переменными.Собственные числа 
показывают, какую долю вариабельности учитывают главные компоненты. 
Факторные нагрузки - это корреляции между соответствующими 
переменными и факторами: чем выше нагрузка по модулю, тем больше 
близость фактора к исходной переменной (Дулепов и др., 2004). 
Анализ проводился отдельно для коренных и производных сообществ, 
так как условия в этих местообитанияхразнятся.  
Для оценки изменчивости активности филлофагов в качестве 
переменных использовали: площадь листовой пластинки, площадь погрызов, 
площадь скелетирования (Приложение В). После стандартизации данных для 
коренных и производных сообществ анализ проводился отдельно. В 
результате были получены собственные числа главных компонент и 
коэффициенты их корреляции с переменными; использованные переменные 
(площади листа и повреждений) визуализированы в плоскости полученных 
главных компонент.  
Анализ главных компонент изменчивости условий местообитаний 
проведен на основе данных геоботанического описания пробных площадей 
(Приложение D). Переменными в данном анализе являлись 
фитоценотические характеристики сообщества, такие как сомкнутость 
(основного полога и подлеска), доли деревьев основных пород в составе 
древостоя, проективное покрытие основных эколого-ценотических групп 
травостоя. Анализ также проводился отдельно для коренных и производных 
сообществ.  
Основной задачей метода главных компонент является интерпретация 
главных компонент как факторов среды (влажность, освещенность, 
температура и т.д.), непосредственно оказывающих влияние как на 
устройство фитоценоза, так и косвенно влияющих на активность 
филлофагов. Поэтому далее был проведен корреляционный анализ на основе 
значений главных компонент (factor scores), выделенных для 
энтомокомплекса и для фитоценоза.  
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3. Результаты исследования 
 
3.1. Уровень фоновой активности филлофагов 
 
3.1.1. Распределение насекомых-филлофагов ивы козьей в 
градиенте условий горных лесов Западного Саяна 
3.1.2. Степень поврежденности насекомыми-филлофагами ивы 
козьей в градиенте условий горных лесов Западного Саяна 
3.1.3. Влияние насекомых-филлофагов ивы козьей в градиенте 
условий горных лесов Западного Саяна 
3.2. Анализ главных компонент 
 
3.2.1. Коренные сообщества 
 






 В энтомокомплексе филлофагов ивы козьей в исследованных 
местообитаниях абсолютно преобладают грызущие насекомые, при этом 
наносящие погрызы (гусеницы крупных бабочек и булавоусых пилильщиков) 
преобладают над скелетирующими листья (личинки листоедов, 
пилильщики); 
 Освоение и повреждение листьев ивы козьей погрызами в 
коренных древостоях не отражает динамики активности насекомых в 
высотном градиенте. Освоение и повреждение листвы скелетированием 
показывает тенденцию к снижению активности данных групп насекомых с 
увеличением высоты: наименьшие значения данного параметра 
зафиксированы в горно-таежном ВПК. Высокий уровень активности всех 
групп филлофагов в коренном осиннике (Пл. № 7) связан с наличием в 
древостое исключительно лиственных пород, которые привлекают большое 
количество насекомых-полифагов; 
 Освоение и повреждение листьев ивы козьей на участках 
возобновления отражает распределение насекомых-филлофагов в 
зависимости от принадлежности к высотному поясу: освоение всеми 
группами насекомых достигает максимального значения в средней части 
профиля - таежно-черневом ВПК и снижается в верхней и нижней частях - в 
горно-таежном и черновом ВПК; 
 Уровень изъятия листьев ивы козьей насекомыми-дефолиантами 
на большинстве исследованных площадей соответствует «нормальному» для 
лесов бореальной зоны, как в коренных сообществах, так и на участках 
возобновления. Общее изъятие листьев ивы козьей превышает известные 
нормы только на одной пробной площади. В оптимальных для ивы козьей 
условиях изъятие снижается за счет увеличения площади листа; 
 Показатели освоения, повреждения и изъятия в коренных 
древостоях и на участках возобновления близки по значениям данных 
36 
 
параметров, следовательно, условия для обитаниянасекомых-филлофагов 
ивы козьей как в естественных, так и в нарушенных сообществах сходные; 
 В коренных сообществах компонента 1 вариабельности 
параметров фитоценозов наиболее полно отражает высотно-поясную 
изменчивость климата в исследованных местообитаниях: от теплых и сухих 
(освещенных склонов предгорий) до прохладных и влажных (теневых 
склонов высокогорий). С точки зрения филлофагов – от оптимальных для 
жизнедеятельности филлофагов до неблагоприятных. 
Компонента 2 связана со снижением однородности фитоценоза и 
обеднением разнообразия цветущих травянистых растений (влажные теплые 
местообитания среднегорий) от более разнообразных темных и влажных до 
светлых и сухих местообитаний, от разнородных для разнообразия 
филлофагов до однородных, оптимальных для стенотопных филлофагов. 
Компонента 3 отражает увлажненение и частично освещенность 
сообществ: от влажных и осветленных (разреженные теневые склоны и 
долины) до сухих и сомкнутых (дренированные склоны и водоразделы 
среднегорья), от оптимальных для разнообразных филлофагов до 
оптимальных для жизнедеятельности стенобионтных филлофагов. 
В производных сообществах компонента 1 определяет температурный 
режим сообществ, связанный с высотой: от теплых (низко- и среднегорья) до 
холодных (высокогорья), от оптимальных для жизнедеятельности 
филлофагов до неблагоприятных.Компонента 2 определяет степень 
увлажненности в исследованных местообитаниях: от влажных холодных 
(склоновые вырубки горно-таежного пояса) до сухих, от оптимальных для 
разнообразия филлофагов до оптимальных для жизнедеятельности 
стенобионтных филлофагов; 
 Корреляционный анализ значений компонент, выделенных для 
энтомокомплекса и для фитоценоза, не выявил значимых связей между 
главными компонентами. Следовательно, оптимальные для обитания 
филлофагов ивы условия не зависят от фитосреды. 
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Приложение А. Доля освоенных листьев ивы козьей различными 
группами насекомых-филлофагов в высотно-поясном градиенте Западного 
Саяна 
№ пр. пл. Погрызы Скелетирование 
Коренные сообщества 
1 0,85 0,51 
2 0,89 0,85 
3 0,74 0,86 
4 0,87 0,34 
5 0,88 0,56 
6 0,89 0,50 
7 0,97 0,81 
8 0,91 0,21 
9 0,39 0,19 
10 0,88 0,40 
11 0,99 0,36 
12 0,80 0,08 
13 0,93 0,61 
14 0,54 0,22 
15 0,87 0,00 
16 0,59 0,06 
Производные сообщества 
17 0,45 0,37 
18 0,84 0,68 
19 0,89 0,34 
20 1,00 0,86 
21 0,96 0,24 
22 0,90 0,81 
23 0,92 0,49 
24 0,94 0,71 
25 0,52 0,00 
26 0,99 0,84 
27 0,97 0,87 
28 0,92 0,45 
29 0,90 0,08 
30 0,43 0,02 
31 0,86 0,30 




Приложение В. Площадь повреждения листьев (см2) ивы козьей 
различными группами насекомых-филлофагов в высотно-поясном градиенте 
Западного Саяна 
№ пр. пл. Погрызы Скелетирование 
 X mx X mx 
Коренные сообщества 
1 1,84 0,25 0,10 0,02 
2 0,97 0,12 0,24 0,02 
3 0,92 0,18 0,23 0,02 
4 1,87 0,31 0,08 0,02 
5 1,32 0,16 0,16 0,04 
6 1,32 0,20 0,09 0,02 
7 3,33 0,46 1,05 0,37 
8 1,94 0,27 0,02 0,01 
9 0,49 0,11 0,01 0,00 
10 4,20 0,55 0,13 0,03 
11 1,30 0,11 0,08 0,02 
12 1,51 0,19 0,02 0,01 
13 2,86 0,25 0,36 0,09 
14 0,53 0,15 0,01 0,00 
15 5,93 0,51 0,00 0,00 
16 1,00 0,19 0,00 0,00 
Производные сообщества 
17 0,17 0,04 0,03 0,01 
18 1,38 0,22 0,21 0,05 
19 0,76 0,08 0,06 0,01 
20 4,71 0,36 0,43 0,05 
21 2,49 0,35 0,07 0,03 
22 2,94 0,29 0,20 0,02 
23 2,86 0,25 0,36 0,09 
24 1,84 0,22 0,19 0,02 
25 0,49 0,11 0,00 0,00 
26 3,12 0,32 0,24 0,03 
27 1,80 0,25 0,53 0,06 
28 2,17 0,27 0,04 0,01 
29 2,44 0,32 0,01 0,00 
30 0,26 0,07 0,00 0,00 
31 2,17 0,25 0,02 0,01 




Приложение С. Изъятие листьев (% площади листа) ивы козьей 
различными группами насекомых-филлофагов в высотно-поясном градиенте 
Западного Саяна 
№ пр. пл. Погрызы Скелетирование Общее 
 X mx X mx X mx 
Коренные сообщества 
1 12,76 1,75 0,86 0,20 13,62 1,74 
2 6,61 0,81 1,91 0,25 8,51 0,83 
3 4,84 1,03 1,07 0,12 5,91 1,03 
4 10,35 1,71 0,52 0,12 10,87 1,77 
5 5,62 0,78 0,66 0,15 6,28 0,79 
6 6,52 0,91 0,49 0,11 7,01 0,93 
7 10,58 1,21 3,78 1,29 14,36 1,82 
8 9,96 1,08 0,08 0,02 10,04 1,08 
9 3,26 0,64 0,08 0,02 3,34 0,63 
10 16,95 1,86 0,88 0,23 17,83 1,85 
11 7,22 0,65 0,38 0,08 7,59 0,65 
12 7,76 0,91 0,12 0,07 7,88 0,92 
13 17,11 1,44 1,88 0,45 18,99 1,46 
14 4,55 0,96 0,06 0,03 4,61 0,96 
15 29,15 2,13 0,00 0,00 29,15 2,13 
16 4,51 0,73 0,03 0,02 4,54 0,73 
Производные сообщества 
17 1,70 0,37 0,28 0,07 1,98 0,37 
18 5,50 0,67 1,06 0,26 6,56 0,72 
19 4,48 0,46 0,30 0,06 4,79 0,45 
20 13,39 0,76 1,37 0,17 14,75 0,78 
21 13,29 1,51 0,42 0,17 13,71 1,51 
22 16,00 1,52 1,49 0,20 17,50 1,52 
23 10,92 0,99 0,78 0,25 11,69 1,01 
24 8,94 0,73 1,17 0,16 10,11 0,74 
25 1,73 0,38 0,00 0,00 1,73 0,38 
26 14,62 1,14 1,20 0,17 15,82 1,16 
27 7,88 0,71 3,40 0,37 11,28 0,70 
28 9,44 1,04 0,28 0,08 9,72 1,05 
29 10,32 1,03 0,03 0,02 10,36 1,04 
30 1,45 0,34 0,01 0,01 1,47 0,34 
31 14,88 1,45 0,25 0,06 15,12 1,44 




























1 2009 360 0,90 0,16 0,02 0,40 0,30 0,05 0,60 0,00 0,20 0,00 0,05 
3 2009 360 0,55 0,00 0,15 0,38 0,47 0,00 0,20 0,00 0,10 0,00 0,01 
3 2014 360 0,55 0,00 0,15 0,38 0,47 0,00 0,20 0,00 0,10 0,00 0,01 
4 2009 400 0,60 0,70 0,08 0,00 0,20 0,04 0,60 0,00 0,01 0,15 0,09 
5 2014 400 0,60 0,70 0,08 0,00 0,17 0,04 0,70 0,00 0,01 0,20 0,09 
6 2014 400 0,65 0,00 0,60 0,16 0,08 0,16 0,60 0,00 0,15 0,15 0,01 
7 2014 400 0,45 0,00 0,00 0,07 0,00 0,93 0,35 0,00 0,15 0,05 0,01 
8 2011 440 0,75 0,00 0,45 0,47 0,06 0,00 0,80 0,00 0,10 0,05 0,01 
9 2008 450 0,30 0,70 0,00 0,00 0,20 0,10 0,20 0,00 0,00 0,01 0,20 
10 2010 450 0,30 0,70 0,00 0,00 0,14 0,14 0,20 0,00 0,00 0,01 0,20 
11 2015 530 0,30 0,00 0,33 0,44 0,00 0,22 0,80 0,00 0,20 0,15 0,15 
12 2011 550 0,30 0,00 0,10 0,80 0,10 0,00 0,80 0,00 0,20 0,15 0,20 
13 2015 590 0,70 0,00 0,25 0,33 0,25 0,00 0,70 0,00 0,30 0,20 0,08 
14 2007 700 0,30 0,00 0,10 0,40 0,30 0,20 0,70 0,00 0,30 0,00 0,30 
15 2010 1000 0,30 0,00 0,20 0,30 0,00 0,00 0,60 0,30 0,00 0,00 0,30 
16 2015 1200 0,40 0,00 0,00 1,00 0,00 0,00 0,90 0,00 0,02 0,10 0,02 
17 2008 380 0,30 0,20 0,10 0,20 0,20 0,30 0,60 0,00 0,00 0,00 0,25 
18 2014 380 0,45 0,00 0,00 0,29 0,41 0,18 0,90 0,00 0,00 0,00 0,25 
19 2015 400 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,70 0,00 0,30 0,00 0,20 
20 2014 540 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,85 0,05 0,02 0,00 0,05 
21 2015 540 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,85 0,05 0,02 0,00 0,05 







сбора Переменные (1-12) 
  Высота 
Древосто















23 2015 590 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,85 0,00 0,05 0,05 0,20 
24 2015 600 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,70 0,20 0,05 0,00 0,05 
25 2014 700 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,80 0,00 0,30 0,20 0,05 
26 2014 700 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,80 0,00 0,30 0,20 0,05 
27 2015 700 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,80 0,00 0,30 0,20 0,05 
28 2014 1050 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,70 0,00 0,00 0,05 0,15 
29 2015 1050 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,70 0,00 0,00 0,05 0,15 
30 2012 1200 0,15 0,00 0,00 1,00 0,00 0,00 0,70 0,00 0,00 0,00 0,20 
31 2008 1300 0,10 0,00 0,00 0,96 0,02 0,02 0,30 0,00 0,00 0,00 0,20 




























1 2009 0,10 0,00 0,00 0,30 0,01 0,00 0,50 0,00 0,40 0,20 0,30 0,00 
3 2009 0,05 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,90 0,80 0,05 0,10 0,10 0,10 
3 2014 0,05 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,90 0,80 0,05 0,10 0,10 0,10 
4 2009 0,20 0,00 0,00 0,00 0,00 0,40 0,00 0,20 0,30 0,10 0,00 0,00 
5 2014 0,30 0,00 0,08 0,00 0,00 0,50 0,00 0,75 0,10 0,05 0,00 0,00 
6 2014 0,00 0,00 0,00 0,30 0,00 0,00 0,40 0,30 0,00 0,15 0,60 0,10 
7 2014 0,00 0,15 0,00 0,00 0,00 0,00 0,50 0,30 0,00 0,50 0,30 0,00 
8 2011 0,15 0,00 0,13 0,20 0,10 0,00 0,70 0,30 0,20 0,40 0,20 0,00 































12 2011 0,30 0,00 0,00 0,30 0,00 0,00 0,20 0,30 0,10 0,20 0,50 0,00 
13 2015 0,00 0,00 0,00 0,10 0,05 0,00 0,90 0,10 0,10 0,00 0,10 0,20 
14 2007 0,00 0,00 0,10 0,00 0,00 0,00 0,30 0,00 0,00 0,90 0,40 0,00 
15 2010 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,30 0,50 0,30 0,00 0,80 
16 2015 0,00 0,00 0,02 0,70 0,02 0,00 0,20 0,40 0,90 0,00 0,00 0,70 
17 2008 0,00 0,20 0,00 0,20 0,00 0,00 0,00 0,20 0,80 0,50 0,10 0,00 
18 2014 0,00 0,30 0,00 0,30 0,00 0,00 0,10 0,20 0,20 0,60 0,65 0,00 
19 2015 0,00 0,10 0,00 0,10 0,00 0,00 0,50 0,30 0,10 0,90 0,20 0,00 
20 2014 0,10 0,20 0,10 0,30 0,05 0,00 0,30 0,30 0,00 0,50 0,30 0,00 
21 2015 0,10 0,20 0,10 0,30 0,05 0,00 0,30 0,30 0,00 0,50 0,30 0,00 
22 2014 0,00 0,00 0,20 0,30 0,00 0,50 0,00 0,70 0,00 0,90 0,20 0,00 
23 2015 0,00 0,00 0,20 0,30 0,00 0,50 0,00 0,70 0,00 0,90 0,20 0,00 
24 2015 0,00 0,00 0,30 0,15 0,05 0,00 0,50 0,10 0,00 0,05 0,70 0,00 
25 2014 0,20 0,00 0,00 0,10 0,00 0,00 0,60 0,40 0,00 0,10 0,40 0,00 
26 2014 0,20 0,00 0,00 0,10 0,00 0,00 0,60 0,40 0,00 0,10 0,40 0,00 
27 2015 0,20 0,00 0,00 0,10 0,00 0,00 0,60 0,40 0,00 0,10 0,40 0,00 
28 2014 0,00 0,00 0,03 0,10 0,00 0,00 0,15 0,40 0,10 0,20 0,10 0,80 
29 2015 0,00 0,00 0,03 0,10 0,00 0,00 0,15 0,40 0,10 0,20 0,10 0,80 
30 2012 0,00 0,00 0,20 0,30 0,01 0,00 0,00 0,05 0,05 0,00 0,05 0,80 
31 2008 0,00 0,00 0,00 0,10 0,00 0,00 0,00 0,50 0,10 0,50 0,30 0,80 
32 2014 0,00 0,00 0,05 0,10 0,05 0,00 0,50 0,30 0,90 0,60 0,00 0,80 
 
